REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 191 

Tome 70, n° 9 — Avril 1963 


Le cycle sexuel chez Vipera berus (L.) 
en montagne 

par 

H. SAINT GIRONS et E. KRAMER 


Depuis 1934, date de la parution du livre de Rollinat sur les 
Reptiles de la France centrale, de nombreux travaux ont été consa¬ 
crés au cycle sexuel des Serpents de la zone tempérée et plusieurs 
espèces sont maintenant bien connues de ce point de vue: Vipera 
berus (Volsoe, 1944), Thamnophis radix (Cieslak, 1945), Thamno- 
phis elegans (Fox, 1952), Natrix matrix (Petter-Rousseaux, 1953), 
Vipera aspis (Saint Girons, 1957). 

Bien que l’étude de nouvelles espèces soit toujours souhaitable, 
la comparaison du cycle sexuel de deux populations éloignées l’une 
de l’autre est également utile. Dès 1954, Fox étudie l’influence de la 
latitude sur la spermatogenèse de deux sous-espèces de Thamnophis 
elegans et de Thamnophis sirtalis ; cet auteur constate que les 
populations des localités plus septentrionales et plus froides sont 
légèrement en retard sur les autres. En 1957, l’un de nous (H. Saint 
Girons) a remarqué que, chez Vipera aspis dans l’ouest de la 
France, les femelles présentent un cycle triennal à la limite nord 
de leur aire de répartition et un cycle biennal, puis annuel, au fur 
et à mesure que l’on s’avance vers le sud. Il nous a donc semblé 
intéressant de profiter des récoltes qu’effectuait l’un de nous 
(E. Kramer) au cours d’une étude systématique des Vipères euro¬ 
péennes, pour analyser le cycle de Vipera berus en Suisse, au-dessus 
de 1000 m, et le comparer aux résultats obtenus par Vols0E au 
Danemark. 
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MATÉRIEL ET TECHNIQUE 

Les animaux ont été capturés dans les Alpes et Préalpes suisses, 
entre 1000 et 1800 m d’altitude, dans les localités suivantes: 
Haslital (1100 m) et Engstlenalp (1800 rn), canton de Berne; 
Vallons des Morteys (1500 m), canton de Fribourg; Mürtschen 
(1400 à 1700 m) et Obersee (1000 m), canton de Glaris; Bergell 
(1500 m), Engadine (1400 à 1800 m), et Julier (1800 m), canton des 
Grisons; Santis (1100 à 1200 m), canton de Saint-Gall; Susten- 
pass (1700 m), canton d’Uri. Les localités de captures ci-dessus 
mentionnées sont connues, en principe; depuis les travaux de 
Fatio (1872), Müller (1885) et Zschokke (1905). 

Expédiées par avion à Paris peu après leur capture, les Vipères 
étaient placées dans de grandes cages confortables pendant deux 
à cinq jours, puis anesthésiées au froid et tuées par décapitation. 
L’hypophyse était prélevée en priorité et fixée par le liquide 
de Halmi. Le tractus génital du côté gauche (testicule et rein chez 
les mâles, poche vaginale, tube vaginal, utérus, trompe et ovaire 
chez les femelles) était fixé au liquide de Bouin en solution aqueuse, 
les organes du coté droit pesés séparément, ainsi que les corps gras 
abdominaux. Après décalcification par l’acide trichloracétique à 5% 
pour l’hypophyse, les pièces étaient déshydratées, inclues à la 
paraffine et coupées à 5 g. Les organes génitaux et les reins ont été 
colorés par l’acide périodique-Schiff-hématoxyline de Groat-picro 
indigo carmin et par le trichrome en un temps. Chaque hypophyse 
a été traitée par l’APS-hématoxyline de Groat-orange G, par la 
fuchsine paraldéhyde après oxydation permanganique, jointe au 
trichrome en un temps, par le bleu alcian après oxydation per¬ 
manganique, par le trichrome en un temps seul et par l’Azan de 
Romeis, selon des techniques plus largement décrites ailleurs 
(Saint Girons, 1961). 


Liste du matériel utilisé pour l étude histologique 


Mois IV V 

Mâles.2 15 

Femelles .... 0 15 


VI VII VIII IX X 

4 2 7 0 3 

13 0 15 0 5 
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LE CYCLE ANNUEL D’ACTIVITÉ DE VIPERA BERUS 
EN MONTAGNE 

Le cycle annuel d’activité des Vertébrés poikilothermes est 
soumis directement à l’influence de la température, particulière¬ 
ment chez les Reptiles dont les besoins thermiques sont très 
généralement plus élevés que ceux des Amphibiens et des Poissons. 

Les travaux de Cowles et Bogert (1944) ont montré que la 
température interne d’un Reptile dépendait de la température du 
substratum (par conduction), de l’insolation (par rayonnement 
direct et réfléchi) et, à un degré bien moindre, de la température de 
l’air. En montagne, l’intensité de l’insolation peut compenser, dans 
une large mesure, la température généralement basse de l’air et 
Pearson (1954) a noté, chez le Lézard Liolaemus multiformis des 
Andes, une température cloacale de 19° C alors que celle de l’air 
atteignait — 5° et celle du substratum -f 5°. L’observation de 
plusieurs espèces de Serpents montre que, dans des régions tem¬ 
pérées (Saint Girons et Saint Girons, 1956), le minimum léthal 
est de — 2 à — 4° C, le minimum critique 1 de 4 à 6°, le minimum 
volontairement supporté de 10 à 11°, l’optimum de 27 à 29° et le 
maximum volontairement supporté de 37 à 38°. Le maximum 
léthal est voisin de 43° (Lueth, 1941). Chez des espèces plus 
septentrionales (Vipera berus dans le nord-ouest de la France), 
ou montagnardes (Vipera latasti dans le Haut-Atlas marocain), 
ces chiffres sont du même ordre, sauf en ce qui concerne le minimum 
critique et le minimum volontairement supporté, inférieurs de 
2 à 5°. 

La température détermine non seulement l’activité des Reptiles 
1 et la durée de leur gestation, mais aussi la vitesse de la digestion qui 
ne commence qu’au-dessus de 15 à 20° et croît ensuite à peu près 
selon la loi de Van t’Hoff-Arrhenius. Nous verrons plus loin l’im¬ 
portance de ce fait sur la périodicité du cycle sexuel des femelles. 

Chez une même espèce, la durée de l’hivernage et les dates 
d’accouplement et de parturition varient dans de notables propor- 


1 Ou température à partir de laquelle, paralysé par le froid, l’animal est 
incapable d’effectuer sa thermorégulation écologique et d’échapper à ses 
ennemis. 
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lions selon la localité et selon les années, sous l’influence presque 
exclusive de la température et particulièrement de l’insolation. 
Chez Vipera berus au Danemark, de 1937 à 1942, Volsoe (1944) 
note que les premières sorties ont lieu entre le 1 er mars et le 7 avril, 
suivies peu de temps après par la période d’accouplement vernal. 
La parturition s’effectue généralement dans la première moitié 
d’août, il n’y a pas d’accouplement automnal et l’hivernage 
commence à la fin d’octobre ou au début de novembre. 

Chez Vipera aspis , dans le sud de la Loire Atlantique (Duguy, 
1962), de 1949 à 1950, les premières sorties des mâles ont eu lieu 
entre le 2 février et le 3 mars, celles des femelles entre le 12 février 
et le 3 avril, c’est-à-dire nettement plus tard. La période d’accou¬ 
plement vernal commence entre le 5 mars et le début d’avril et est 
toujours terminée avant le mois de mai; la parturition a lieu 
généralement fin août (en septembre les années froides) et l’accou¬ 
plement d’automne durant la première quinzaine d’octobre. 
L’hivernage commence au plus tard le 1 er novembre. Chez la même 
espèce, dans une localité située à 80 km au nord-ouest de la pré¬ 
cédente (Saint Girons, 1952), sous un climat nettement moins 
ensoleillé, les dates des premières sorties sont retardées d’au moins 
un mois et la période d’accouplement vernal s’étend jusqu’au 
10 mai. La parturition s’effectue dans la première quinzaine 
de septembre, l’accouplement automnal (qui manque certaines 
années) au début d’octobre et le début de l’hivernage à la fin 
d’octobre. 

En règle générale, en France, les Couleuvres hivernent plus 
longtemps que les Vipères ayant la même distribution géogra¬ 
phique (Rollinat, 1934; Duguy, 1962). 

Chez Vipera berus , dans les Alpes suisses, la durée de l’hivernage 
varie plus d’une année à l’autre, en fonction de la situation météo¬ 
rologique, que dans les différents emplacements — tout au moins 
en ce qui concerne les localités que nous connaissons. Dans l’en¬ 
semble, la plupart des animaux ont disparu à la fin de septembre, 
au plus tard au début d’octobre, au moment des premières gelées 
nocturnes. Les mâles rentrent deux à trois semaines plus tôt que 
les femelles. Quelques observations plus tardives ont été faites, 
par des automnes particulièrement doux; il s’agit très probablement 
de femelles dont la gestation a été anormalement prolongée. 
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Exceptionnellement, l’un de nous a observé dans le massif de 
Sàntis (1200 m), plusieurs Vipères sorties de leurs abris à la fin 
de février; mais ces sorties précoces sont rares et, normalement, les 
mâles apparaissent à la fin de mars ou plus souvent en avril, au 
moment où les neiges commencent à fondre et dégagent forifice des 
abris. Ceux-ci sont situés sur le côté bien exposé d’un rocher ou d'un 
mur de pierre dont le rayonnement hâte la disparition de la neige 
au voisinage. A ce moment, les Vipères tolèrent des températures 
beaucoup plus basses qu’en automne et il n'est pas rare de les voir 
circuler entre et même sur les plaques de neige. A la suite d’un 
abaissement brutal de la température qui peut passer de + 15° 
à — 2 ou — 3° en moins d’une heure, quelques Serpents se laissent 
surprendre par le froid et on les rencontre, inertes, devant les refuges. 
Ce phénomène peut d’ailleurs s’observer même en plein été. Les 
femelles sortent deux à trois semaines plus tard que les mâles, 
c’est-à-dire en général à la fin du mois d’avril. Les accouplements 
commencent peu après et sont particulièrement fréquents pendant 
les trois premières semaines de mai; toutefois, des copulations ont 
été observées dès le 26 avril et jusqu’au 6 juin. Une « boule de 
Serpent », constituée de quinze spécimens en parades nuptiales, 
a été examinée le 15 avril dans les Grisons, à 1800 m. 

Durant l’été, les Vipères sont beaucoup moins visibles. Le sol 
s’est réchauffé, elles ont moins besoin de s’exposer directement au 
soleil et se dissimulent sous des pierres peu épaisses ou dans la 
végétation. En septembre, on commence à voir davantage d’ani¬ 
maux, particulièrement les femelles gestantes, mais nous n’avons 
jamais observé d’accouplement d’automne, non plus que de luttes 
de mâles à cette saison. La naissance des jeunes se produit générale¬ 
ment dans la deuxième quinzaine de septembre, c’est-à-dire à une 
date à laquelle les mâles commencent à ne plus quitter leurs refuges 
et peu avant le début de l’hivernage des femelles. Mais il n’est pas 
rare que la parturition s’effectue dans les abris d’hivernage, à une 
date que nous ne pouvons fixer. En 1962, deux femelles étaient 
gestantes le 10 octobre et, en 1960, une femelle en cage a donné 
naissance à ses jeunes le 15 novembre. Très certainement, la vitesse 
de développement des embryons — qui est fonction de la tempé¬ 
rature — se ralentit beaucoup dès que les femelles ne peuvent plus 
s’exposer à l’insolation, si bien qu’une différence de quelques jours 
seulement en été peut se traduire par un retard de plusieurs semaines 
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ou mois en hiver. Toutefois, la parturition elle-même peut vrai¬ 
semblablement s’effectuer par des température assez basses; nous 
l’avons observée chez Viper a aspis à 8° seulement et Viper a berus 
résiste nettement mieux au froid que l’autre espèce. 

Quelques femelles peuvent passer l’hiver avec des embryons 
vivant dans les oviductes. En 1961, l’un de nous a observé deux 
femelles gestantes en avril et plusieurs observations, sur lesquelles 
nous reviendrons par la suite, montrent que ce phénomène est rare 
mais non exceptionnel. 

En résumé, le cycle annuel de Viper a berus en Suisse, entre 1000 
et 1800 m, présente les particularités suivantes: les premières 
sorties des mâles ont lieu au début d’avril, celles des femelles à la 
fin de ce mois. La période d’accouplement s’étend sur les trois pre¬ 
mières semaines de mai. Il n’y a pas d’accouplement automnal et 
les mâles rentrent à la mi-septembre. La parturition s’effectue 
généralement dans la deuxième quinzaine de septembre, parfois 
seulement au début de l’hivernage qui commence, chez les femelles, 
à la fin de septembre ou au début d’octobre. Les dates de début et 
de fin d’hivernage peuvent varier de façon sensible d’une année à 
l’autre, mais non selon l’emplacement. 


LE CYCLE SEXUEL DES FEMELLES 
CHEZ VI PER A BERUS 

Les observations de Rollinat et de beaucoup d’autres natu¬ 
ralistes montrent que, dans les pays tempérés, chez tous les Serpents 
ovipares étudiés et chez bon nombre d’espèces ovovivipares, les 
femelles se reproduisent tous les ans. Il y a toujours un accouple¬ 
ment au printemps, en mars ou avril, l’ovulation a lieu fin mai 
début juin, la ponte peu après chez les espèces ovipares, en août 
ou septembre chez les espèces ovovivipares. Une deuxième période 
d’accouplement se situe en automne, généralement à la fin de 
septembre, mais elle est beaucoup plus brève que la première et 
manque chez certaines espèces. La vitellogenèse commence à la fin 
de l’été, mais la plus grande partie de l’accroissement pondéral des 
ovocytes a lieu en avril et mai. 

Dans bien des cas, la capture des Serpents ovovivipares au 
moment de la gestation ou dans les abris d’hivernage, montre que 
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la population des femelles adultes est divisée en deux groupes à peu 
près égaux: femelles gestantes et femelles non gestantes, en été, 
femelles pourvues de gros follicules ovariens et femelles à petits 
ovules, en hiver. La seule conclusion possible est que ces femelles ne 
se reproduisent que tous les deux ans. Ce phénomène a été observé 
chez plusieurs espèces: Thamnophis sirtalis (Burt, 1928), Vipera 
berus en Finlande (Vaino, 1932), Crotalus viridis (Rahn, 1942; 
Fitch, 1949; Glissemeyer, 1951), Thamnophis sirtalis, T. sauritus 
et T. butleri (Carpenter, 1952), Agkistrodon contortrix (Fitch, 1960) 
et Crotalus airox (Tinckle, 1962). 

La même espèce peut également, selon la localité, présenter soit 
un cycle annuel, soit un cycle biennal. C’est le cas de Vipera berus , 
puisqu’au Danemark (Volsze, 1944) et en Angleterre (Smith, 1951) 
la plupart des femelles se reproduisent tous les ans, alors que le 
cycle biennal est la règle en Finlande; il en est probablement de 
même de plusieurs Crotalidae d’Amérique du Nord. Vipera aspis , 
qui présente un cycle annuel dans une bonne partie de la France, 
ne se reproduit que tous les deux et même trois ou quatre ans près 
de la limite nord de son aire de répartition (Saint Girons, 1957). Ce 
phénomène n’est pas propre aux Reptiles et Joly (1961) a trouvé 
chez Salamandra salamandra un cycle annuel en plaine et un cycle 
biennal à 1000 m d’altitude. 

Dans beaucoup de travaux, les dates d’accouplement ne sont pas 
mentionnées ou tout au moins on ignore si celui-ci a lieu également 
l’année où les femelles ne se reproduisent pas. La recherche des 
spermatozoïdes dans les oviductes montre que ce n’est pas le cas 
chez Crotalus viridis (Rahn, 1942) et que, chez Vipera aspis , dans 
une population à cycle triennal, 40% seulement des femelles 
s’accouplent au printemps suivant la parturition. 

Les différents cycles sexuels 

L’examen anatomo-histologique permet de fixer avec plus ou 
moins de précision à quel stade d’un cycle annuel ou pluri-annuel 
se trouve une femelle à une date donnée. Au printemps, les restes 
de chambres incubatrices dans l’oviducte et de corps jaunes dans 
l’ovaire permettent de savoir s’il s’agit d’une femelle post-partu- 
nente; la dimension des follicules ovariens indique s’il y aura, ou 
non, ovulation pendant l’année en cours; enfin, le développement de 
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l’oviducte, ainsi que la présence de spermatozoïdes, différencie les 
femelles en oestrus des femelles au repos sexuel. En été, on ne peut 
pratiquement distinguer que les femelles gestantes et les femelles 
non gestantes. Peu avant l’hivernage il est possible de reconnaître, 
parmi les femelles qui ne se sont pas reproduites cette année-là, 
des individus en pré-oestrus et en début de vitellogenèse et d’autres 
au repos sexuel complet. 



Fig. 1. 

Variations de la hauteur de l’épithélium de la poche vaginale et de la trompe, 
chez Viperas berus , au cours d’un cycle biennal. 

En abscisses: temps en mois. 

En ordonnées: hauteur de l’épithélium, en p. 

■■ -.- — Durée de la gestation. 

Durée de l’hivernage. 

± Période d’accouplement. 

En mai, sur 15 Vipères, nous avons trouvé: 1) 7 femelles en 
oestrus, pourvues de gros follicules ovariens et ne présentant pas 
trace de chambres incubatrices dans l’oviducte, qui ne s’étaient 
pas reproduites l’année précédente mais allaient le faire l’été 
suivant; 2) 2 femelles dans le meme état, mais dont les follicules ne 
dépassaient pas 19 mm, qui ne s’étaient pas reproduites l’année 
précédente mais ne le feraient pas non plus l’été suivant et 
3) 6 femelles en anoestrus, pourvues de petits follicules, de chambres 
incubatrices et de corps jaunes bien visibles, qui s’étaient donc 
reproduites l’année précédentes mais ne le feraient pas l’été suivant. 
Nous avons donc 7 Vipères dans la première année d’un cycle 
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biennal ou triennal, 2 Vipères dans la deuxième année d’un cycle 
triennal et 6 Vipères dans la deuxième année d’un cycle biennal ou 
triennal. Aucun individu ne présente de cycle annuel. 

De juin à août, sur 28 Vipères, nous obtenons 14 femelles ges- 
tantes et 14 femelles non gestantes, en anoestrus et pourvues de 
follicules ovariens longs de 6 à 15 mm. Le rapport entre ces deux 
chiffres est une forte indication en faveur d’un cycle biennal, mais 
l’examen individuel ne donne pas d’indications sur le passé ou 
l’avenir de chaque spécimen. 

Au début d’octobre, sur 5 Vipères, nous avons trouvé 2 femelles 
en fin de gestation, 2 femelles en anoestrus, pourvues de follicules 
ovariens de 6 mm au moins et une femelle en pré-oestrus, avec des 
ovules atteignant 19 mm. 

Si nous rassemblons ces données, nous obtenons 23 femelles 
(soit 48%) gestantes ou à gros follicules ovariens, prises l’année où 
elles se reproduisent et 25 femelles (soit 52%), non gestantes et à 
petits follicules, capturées l’année (ou l’une des années) où elles ne 
se reproduisent pas-; Malgré la faiblesse de l’échantillon et la possi¬ 
bilité de captures préférentielles (on sait que les femelles gestantes 
s’exposent davantage au soleil que les autres et se font capturer 
plus Jacilement, tout au moins dans les régions à déficit thermique 
dominant), ces résultats montrent clairement que nos Vipères se 
reproduisent généralement un an sur deux. Toutefois, si nous 
n’avons trouvé aucun spécimen présentant à la fois des restes de 
chambres incubatrices et des gros follicules et donc suivant un 
cycle annuel, 4 femelles au moins se trouvent dans la deuxième 
année d’un cycle triennal. Nous admettrons donc que, dans les 
montagnes suisses, entre 1000 et 1800 m, les femelles de Viper a berus 
se reproduisent le plus souvent tous les deux ans et, parfois, tous 
les trois ans seulement. 

L’évolution des follicules ovariens, de l’oviducte 

ET DES CORPS GRAS AU COURS ü’UN CYCLE BIENNAL 

L’étude anatomo-histologique de chaque spécimen permet de 
econstituer aisément le cycle biennal habituel. Toutefois, comme 
aspect histologique de l’ovaire et de l’oviducte au cours des 
lifférents stades du cycle sexuel a été longuement décrit chez 
ipera aspis (Saint Girons, 1957 et 1959; Gabe et Saint Girons, 
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1962) et qu’il est absolument impossible de distinguer les deux 
espèces sur coupe, il nous semble inutile de reprendre pour Vipera 
berus , l’exposé complet des résultats. Nous n’entrerons dans les 
détails qu’à l’occasion du seul stade qui diffère légèrement. 

Nous n’avons pas de femelles d’avril. Au début de mai les 
individus qui se trouvent dans la première année de leur cycle sont 
en oestrus, avec des follicules ovariens de 25 à 30 mm de 
grand diamètre et des corps gras abdominaux représentant en 
moyenne 8,36% du poids du corps. On trouve des spermatozoïdes 
dans le vagin et dans le tube vaginal et, dès le 16 mai, un spécimen 
en présentait déjà dans les réceptacles séminaux de la trompe. 
Au cours du mois de mai la longueur des follicules augmente 
encore un peu, et, surtout, ils grossissent beaucoup, tandis que le 
poids des corps gras diminue. Dans un lot disséqué entre le 14 et le 
16 mai, aucune femelle n’avait ovulé, mais à partir du 2 juin tous les 
individus dans la première année de leur cycle montraient des œufs 
dans les oviductes, ce qui situe la ponte ovulaire à la fin de mai, 
comme chez les spécimens du Danemark. La gestation se prolonge 
pendant tout l’été, la parturition a lieu généralement dans la 
deuxième quinzaine de septembre ou en octobre. Les femelles 
gravides ont des corps gras réduits (en moyenne 5,62% du poids du 
corps en juin, 3,20% en août-septembre) et des follicules de 4 à 
6 mm de long. 

A la sortie de l’hivernage, chez les femelles post-parturientes 
(donc dans la deuxième année de leur cycle), l’état de l’ovaire ne 
s’est pas modifié, les ovules sont toujours de très petite taille. Par 
contre, les corps gras se sont encore réduits (2,15% du poids du 
corps, en moyenne). Ces animaux ne s’accouplent pas et leur 
oviducte est nettement involué. Au cours du mois de mai, le poids 
des corps gras augmente rapidement et, dès le mois de juin, la 
vitellogenèse reprend chez quelques spécimens. En août, les Vipères 
sont toujours au repos sexuel, la longueur moyenne du plus grand 
follicule est de 11 mm et les corps gras représentent 11% du poids 
du corps. Les animaux n’engraissent plus guère par la suite, mais 
les follicules ovariens continuent de croître et atteignent 18 à 20 mrr 
avant l’hivernage. Nous avons vu que Vipera berus ne s’accouplait 
pas à l’automne; pourtant, à ce moment (tout comme chez Vipère 
aspis qui, elle, présente un accouplement automnal), des lipide; 
figurés, soudanophiles et biréfringents, apparaissent dans la thèqu- 
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interne des follicules ovariens. Mais le développement de l’oviducte 
n’est que partiel et nous pouvons admettre qu’il s’agit là d'un stade 
de pré-oestrus. La hauteur de l’épithélium vaginal, notamment, 
n’atteint que 38 p., au lieu de 50 à 55 p, chez les femelles en oestrus, 
et l’utérus reste presque complètement involué. 



Fig. 2. 

Variations de la longueur du plus gros follicule ovarien et du poids des corps gras, 
chez Vipera berus, au cours d’un cycle biennal. 

En abscisses: temps en mois. 

En ordonnées: longueur du plus gros follicule ovarien, en millimètres; 

poids des corps gras, en pourcentage du poids du corps. 


Nous avons vu que toutes les femelles n’avaient pas un cycle 
biennal et plusieurs observations montrent qu’un cycle triennal 
n’est pas rare. En effet, à l’automne de la deuxième année, un certain 
nombre de femelles sont encore au repos sexuel complet et n’ont pas 
commencé leur vitellogenèse. Au printemps suivant, dans la troi¬ 
sième année de leur cycle, elles s’accouplent mais leurs follicules ne 
dépassent pas 19 mm. Ces gros ovules qui n’arrivent pas à maturité 
♦s’atrésient au début de juin et une nouvelle vitellogenèse recom¬ 
mence à partir de petits follicules de 5 mm. Ces femelles dans la 
troisième année d’un cycle triennal sont souvent extrêmement 
grasses et le poids de leurs corps gras abdominaux peut atteindre 
14,5% du poids du corps. 
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D’après 5 spécimens du mois de mai, le nombre des gros folli¬ 
cules ovariens varie de 5 à 7 (moyenne = 6,40); celui des embryons 
n’est guère inférieur et chez 13 femelles gestantes, il varie de 3 à 9 
(moyenne = 6,13). 

Les éléments gonadotropes de l’adénohypophyse 

L’hypophyse de Viper a berus ressemble beaucoup à celle de 
Viper a aspis et pour une description détaillée, nous renvoyons aux 
travaux consacrés à cette espèce (Saint Girons et Duguy, 1962). 
Nous nous contenterons, ici, d’analyser les modifications que pré¬ 
sentent les deux catégories de cellules gonadotropes cellules 
gamma et beta — au cours de l’année. 

Les cellules gamma , ou gonadotropes LH, paraissent très actives t 
chez les premières Vipères que nous avons observées, au début de i 
mai. On voit de «vieilles» cellules d’assez grande taille, pourvues^ 
de petites vacuoles et partiellement dégranulées et de nombreuses n 
«jeunes» cellules au début de leur cycle sécrétoire. Celles-ci gran- i 
dissent, deviennent rapidement fonctionnelles et, durant la quin¬ 
zaine qui précède l’ovulation, présentent tous les signes morpho- ; 
logiques d’une très vive activité excrétrice, tandis que les vieux 
éléments involuent progressivement. Au moment de la ponte ■ 
ovulaire, les cellules gamma ont fortement diminué de taille et d( 
nombre; pendant la gestation, leur aspect est assez variable d ur 
individu à l’autre mais, dans l’ensemble, on constate une remise er i* 
charge plus ou moins accentuée au mois d’août, puis une involutioi > 
très nette en septembre, avant la parturition. 

Au printemps de la deuxième année de leur cycle, chez le -r 
femelles post-parturientes en anoestrus, les cellules gamma son 
rares et très profondément involuées, avec de petits noyaux angu 
leux et un cytoplasme réduit à un croissant périnucléaire trè \k 
chromophile. En juin les cellules gonadotropes LH commencent 1 k 
augmenter de taille et se chargent de granulations; en juillet et aoû J 
à une date qui semble varier dans de nettes proportions d u 
individu à l’autre, de petites vacuoles apparaissent dans le cyt( 
plasme, ainsi que des signes discrets de dégranulation. 

L’aspect des cellules gamma au cours du cycle sexuel bienn; 
suggère que ces éléments passent par une phase de forte activil 
excrétrice au printemps de la première année, avec une poin 
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: caractéristique huit à quinze jours avant l’ovulation; ils sont 
généralement peu actifs durant la gestation, présentent une involu- 
tion profonde au printemps de la deuxième année du cycle, puis se 
rechargent de grains de sécrétion et, à la fin de l’été, présentent une 
| deuxième période d’activité excrétrice, beaucoup plus faible que 
la première. 

Au début du mois de mai de la première année du cycle, chez 
les femelles en oestrus et en pleine vitellogenèse, les cellules beta 
ou gonadotropes FSH, sont de grande taille, très vacuolisées et 
partiellement dégranulées. Cet aspect, caractéristique d’une forte 
activité excrétrice, persiste jusqu’après l’ovulation. Pendant la 
gestation les variations individuelles sont importantes mais, dans 
l’ensemble, on assiste à une remise en charge des cellules beta ; 
(toutefois, quelques-unes d’entre elles présentent toujours des 
vacuoles de taille variable. Nous n’avons pas étudié de femelles 
oost-parturientes; le 5 octobre, chez une femelle en fin de gestation, 
m grand nombre de cellules gonadotropes FSH étaient fortement 
iégranulées et vacuolisées. 

Au printemps suivant la parturition, ces éléments ne présentent 
>as de signes morphologiques d’activité excrétrice, mais les uns sont 
lettement involués et de petite taille, d’autres au contraire restent 
rès grands et fortement chargés de grains de sécrétion. Le noyau 
idé et aplati, l’absence de toute vacuole et la réduction de l’ergasto- 
lasme montrent que ces dernières cellules sont également au repos, 
jes signes d activité excrétrice n’ont pas encore réapparu en août, 
îeme chez les animaux dont les follicules ovariens ont commencé 
mr croissance. Chez les femelles disséquées au début d’octobre, un 
Ttain nombre de cellules beta apparaissent vacuolisées et parfois 
égranulées. 

En résumé, chez les femelles, les cellules gonadotropes FSH 
résentent apparemment, durant la première année de leur cycle, 
ne forte activité excrétrice des premières sorties à l’ovulation, 
uis une période de remise en charge et d’activité faible durant la 
^station. Le printemps et le début de l’été de la deuxième année du 
de correspondent à un stade d’involution ou de stockage sans 
:crétion et une deuxième période d’activité, assez faible, a lieu 
i début de l’automne. 

Au mois d’octobre, chez les femelles dans la deuxième année 
un cycle triennal (femelles qui ont des corps gras réduits, un 
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oviducte au repos et des follicules ovariens inférieurs à 6 mm), 
les deux catégories de cellules gonadotropes de l’adénohypopliyse 
sont de grande taille et bien chargées de grains de sécrétion, mais 
elles ne présentent aucun signe d’activité excrétrice. 

Discussion 

Autant qu‘on puisse juger en comparant trois études faites à 
l’aide de méthodes différentes, le cycle sexuel de Viper a berus dans 
les montagnes suisses est assez voisin de celui trouvé en Finlande et 
diffère nettement de celui qui a été observé au Danemark. Dans ce 
dernier pays, Volsge (1944) note 57 femelles gestantes en été, 
sur 63 femelles capturées (soit 84%) et 34 Vipères pourvues de gros 
follicules en hiver, sur 50 (soit 68%). Compte tenu des captures 
préférentielles de femelles gestantes, ce dernier chiffre doit donner 
une meilleure idée du pourcentage des femelles qui se reproduisent 
chaque année; même dans ce cas, il est évident qu’au Danemark, 
la majorité des Vipères suit un cycle annuel. Au contraire, en 
Finlande, Vaino (1932) trouve 42 femelles gestantes en été, sur 87, 
soit 48%, chiffre qui laisse à penser qu’on se trouve en présence, 
comme en Suisse, d’un cycle habituellement biennal et parfois 
triennal. 

Lors de l’étude du cycle annuel d’activité, nous avons déjà 
observé les différences très importantes qui existaient dans la durée 
de l’hivernage entre la Suisse et le Danemark. Il n’en est pas de 
même en ce qui concerne la date de l’ovulation qui, dans les deux 
cas, se situe à la fin du moi de mai. Cette constance est un phéno¬ 
mène assez curieux, surtout si l’on constate qu’il n’en va pas autre¬ 
ment chez Vipera aspis dans Touest de la France (Saint Girons, 
1957; Saint Girons et Duguy, 1962), qu’il s’agisse de populations 
à cycle biennal ou d’autres, un peu plus septentrionales, à cycle 
triennal. Il est infiniment regrettable que nous n’ayons pas de 
renseignements à ce sujet pour la Finlande, mais un fait demeure: 
quel que soit la durée de l’hivernage et la date des premières sorties, 
la ponte ovulaire a lieu à la même période dans des populations 
très éloignées, tout comme si ce phénomène dépendait d’un rythme 
intrinsèque inné. C’est également à la fin de mai ou au début de juii 
que commence Fatrésie des follicules en cours de croissance mais qu 
ne sont pas arrivés à temps à maturité. Chez les femelles de Viper( 
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aspis , nous avons observé (Saint Girons et Duguy 7 1962) que, si 
les cellules gonadotropes LH de l’hypophyse ne deviennent actives 
qu'après les premières sorties, les cellules gonadotropes FSH 
donnent des signes morphologiques d’activité excrétrice dès le 
mois de février, c’est-à-dire quand les Vipères occupent encore 
les abris d’hivernage. Cependant des facteurs extrinsèques — 
température, importance des corps gras et nourriture — inter¬ 
viennent certainement dans la croissance pondérale des follicules 
ovariens. 

Si la date d’ovulation est à peu près constante, la durée de la 
gestation et la date de la parturition varient beaucoup et dans ce 
cas l’influence de la température est sûrement déterminante. Il est 
d’ailleurs facile de s’en rendre compte chez les espèces ovipares, 
lors, d’une expérience d’incubation artificielle. D’après les chiffres 
de Vols<&e, la durée de la gestation serait de 60 à 90 jours au 
Danemark, c’est-à-dire nettement plus courte qu’en Suisse. Chez 
Vipera aspis dans l’ouest de la France, la durée de la gestation 
lest de 75 à 120 jours et, les années où l’été est froid, certaines 
femelles ne peuvent mettre bas avant l’entrée en hivernage. Nous 
avons vu que c’est également ce qui se passe pour Vipera berus 
en Suisse. Des gestations prolongées pendant l’hiver et jusqu'au 
printemps suivant sont connues depuis longtemps et des 
femelles pleines ont été capturées durant l’hivernage en Finlande 
(Vaino, 1932), le 12 mars en Allemagne (Eiffe, 1891), le 28 mars 
en Norvège (Wollebaek, 1918), le 5 avril en Angleterre 
(Field, 1907, cité par Smith, 1951), le 20 avril dans les Alpes, 
à 1400 m (Psenner, 1940-41). Tout ce que nous savons sur le cycle 
sexuel de Vipera berus , chez les deux sexes, exclut l’idée d’une 
fécondation estivale ou automnale et, selon toute vraisemblance, 
i3es gestations prolongées sont dues à un été particulièrement froid 
lans un biotope déjà peu favorable. Toutefois, on ne connaît 
Aucune population où ce phénomène soit la règle et, chez Vipera 
ispis , nous avons constaté une mortalité anormalement forte 
hez les femelles et les jeunes lorsque la parturition avait lieu 
rendant l’hivernage. Quand des Serpents vivipares se trouvent 
dacés dans des conditions de déficit thermique sévère (et peut-être 
a sous-alimentation pourrait-elle avoir le même effet), les femelles 
e se reproduisent que tous les deux et parfois même trois ou 
uatre ans, mais la gestation s’effectue normalement en un seul été. 
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Chez Crotalus viridis ( Rahn, 1942) et Crotalus atrox (Tinckle, 1962), 
dans des populations à cycle biennal, il ne se trouvait aucune 
femelle gestante parmi les très nombreux spécimens capturés dans 
les abris d’hivernage. Même la vitellogenèse ne peut s’étendre sur 
une période beaucoup plus longue dans les régions froides, puisque 
tous les follicules dépassant 6 mm subissent l’atrésie chaque année, 
au début de juin. 11 semble bien que ce soit la durée de la période 
nécessaire à la reconstitution des réserves graisseuses — laquelle 
dépend de l’abondance de nourriture, mais aussi de la rapidité de la 
digestion et donc, en dernière analyse, de la température — qui 
détermine la durée du cycle reproductif des femelles. C’est la 
conclusion à laquelle l’un de nous était arrivé pour 1 ipera aspis 
dans l’ouest de la France et il semble bien qu’il en soit de même 
pour Vipera berus en montagne. 

Naturellement, un cycle sexuel biennal détermine une forte 
baisse de la fécondité, surtout s’il est accompagné d’une diminution 
du nombre des jeunes par portée. Nous n’avons pas observé ce 
dernier phénomène chez Vipera, aspis , mais il apparaît chez Vipera, 
berus , puisque d’après Vols®e, au Danemark les femelles ont de 
4 à 25 gros follicules dans les ovaires (moyenne = 12,8) et 
de 4 à 18 embryons dans les oviductes (moyenne = 9,56), chiffres 
qui tombent, respectivement, à 6,40 et 6,13 en Suisse. Compte tenu 
du nombre des femelles qui se reproduisent chaque année, l’écart 
entre ces deux populations est encore plus grand. Si nous calculions 
le coefficient de natalité (soit le nombre de jeunes produit, chaque 
année, par unité de population adulte), en supposant le rapport 
des sexes égal à 1 dans les deux cas, nous obtiendrions 1,31 en 
Suisse et 3,25 au Danemark. Chez Vipera aspis, dans l’Indre où 
cette espèce suit un cycle annuel, le coefficient de natalité est voisin 
de 3, il tombe à 1,69 dans une population à cycle biennal, la diffé¬ 
rence moindre que chez Vipera berus étant due à ce que le nombre 
de jeunes par portée ne varie pas. 

Dans l’ensemble, l’évolution des éléments gonadotropes adéno 
hypophysaires au cours de l’année confirme les observations faite 
chez Viper a aspis (Saint Girons et Diiguy, 1962). Signalon 
simplement - nous aurons l’occasion d’y revenir par la suite - 
que lors de l’accouplement les signes morphologiques d’activii 
excrétrice des cellules bêla sont nettement plus importants chc 
Vipera berus que chez Vipera aspis à la même période. 
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LE CYCLE SEXUEL DES MALES CHEZ VIPERA BERUS 

L’évolution de la lignée séminale a été décrite par de nombreux 
auteurs. Chez les Couleuvres 1 les spermatogonies commencent à se 
multiplier en mars ou en avril, les premiers spermatocytes I appa¬ 
raissent un mois plus tard, la spermiogenèse s’eiïectue en été et 
est terminée en octobre. Durant l’hivernage, les spermatozoïdes 
sont stockés dans les canaux déférents. Chez Vipera berus au 
Danemark (Volsoe, 1944), la multiplication des spermatogonies 
| commence à la fin d’avril. Les spermatocytes I apparaissent en mai 
et dominent en août. Les premières spermatides se voient en août 
et leur proportion augmente rapidement en septembre et octobre. 
La formation des spermatides continue à s’effectuer, au ralenti, 
pendant l’hivernage, tandis que les spermatozoïdes qui apparaissent 
semblent dégénérer. En février, les spermatocytes 1 sont rares et, 
dès le mois de mafs, ils achèvent de se transformer tandis que la 
spermiogenèse s’effectue rapidement. Les spermatozoïdes mûrs sont 
très nombreux en avril, date de raccouplement, mais il s’en forme 
jusqu’en mai. Chez Vipera aspis (Saint Girons, 1957) la spermato¬ 
genèse tend à être continue; de nombreux spermatozoïdes sont déjà 
formés en septembre, mais à cette date le pourcentage des spermato¬ 
gonies est beaucoup plus élevé que chez les Couleuvres et, en mars, 
avril et mai, a lieu une deuxième poussée spermatogénétique. 
Chez Cerastes cerastes au Sahara (Saint Girons, 1962), la multi¬ 
plication des spermatogonies commence à la fin de l’été mais la 
spermatocytogenèse ne démarre réellement qu’en novembre. Les 
premières spermatides apparaissent en mars, la spermiogenèse est 
très active en mai et juin et se termine en juillet. L’accouplement 
ayant lieu fin mai-début juin, il s’agit dans ce cas d’une spermato¬ 
genèse de type nettement pré-nuptial, par opposition à celle des 
Couleuvres, qui est post-nuptiale et à celle de Vipera berus (et de 
nombreux Lézards) que nous pourrions appeler mixte. 

Le cycle des caractères sexuels secondaires n’a fait l’objet que 
l’un petit nombre de travaux chez les Serpents, sans doute parce 


1 Thamnophis radix (Cieslak, 1945), Thamnophis elegans (Fox, 1952), 
Vatrix natrix (Petter-Rousseaux, 1953), Thamnophis sirtalis (Fox, 1954), 
Matrix maura et Coluher viridiflavus (Bourlière et Petter-Rousseaux, 1955). 

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 
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que les premières observations, incomplètes, concluaient à un 
développement constant au cours de l’année. Le premier, Volsoe a 
observé que, chez Vipera berus , le segment sexuel du rein et le 
canal de l’épididyme subissaient une involution très nette, pendant 
une courte période au début de l’été. Le même phénomène a été 
constaté par la suite chez Thamnophis elegans ( Fox, 1952) et Vipera 
aspis (Saint Girons, 1957). Par contre, chez Cerastes cerastes (Saint 
Girons, 1962), les caractères sexuels secondaires ne sont déve¬ 
loppés qu’au printemps, d’avril à juin, comme chez les Lézards. 

Le testicule et l’évolution de la lignée séminale 

A lui seul, l’examen superficiel du testicule démontre clairement 
l’existence d’un cycle annuel et les pesées confirment cette impres¬ 
sion: le poids du testicule droit, exprimé en pourcentage du poids 
du corps, est minimal à la fin de juin (0,46%), augmente rapidement 
au début de l’été pour atteindre un maximum en août-septembre 
(1,48%) et diminue régulièrement à partir des premières sorties 
(0,80% au début de mai). 

Le diamètre des tubes séminifères présente des variations paral¬ 
lèles aux précédentes et passe de 108 p, en moyenne à la fin de juin, 
à 240 p. en août-septembre, 220 p. à la fin d’avril, 138 p. à la mi-mai. 

Les cycles spermatogénétiques de deux années successives se 
recoupent partiellement. Au début du mois de mai, au moment où 
l’on découvre les premières mitoses de spermatogonies, la spermio- 
genèse est complètement terminée chez certains spécimens mais, 
chez d’autres, on trouve encore d’assez nombreux spermatides aux 
différents stades. Très vite, quelques spermatocytes I, au stade 
leptotène, apparaissent, mais les spermatogonies restent assez peu 
nombreuses, en une seule couche non continue et leur multiplication 
est visiblement peu intense. Chez un spécimen du 13 juin, on trouve, 
çà et là, quelques spermatides des derniers stades et, dans la 
lumière, de rares spermatozoïdes, sans qu’il soit possible de décider 
s’il s'agit d’une spermiogenèse tardive ou, au contraire, de l’évolu¬ 
tion précoce de quelques cellules séminales. 

Dès la deuxième quinzaine de juin, la multiplication des sper¬ 
matogonies s’accélère nettement; ces cellules sont devenues nom¬ 
breuses et tapissent la membrane basale sur deux rangées. Les 
spermatocytes I sont en nombre croissant, la plupart au stade 
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leptotène, quelques-uns au stade zygotène. Ces derniers dominent 
nettement en juillet, tandis qu’en août les spermatocytes I sont en 
majorité au stade pachytène. A ce moment, le nombre des sper¬ 
matogonies a sensiblement diminué, mais elles continuent à se 
multiplier, comme en témoignent les images de mitoses et le nombre 
encore notable des spermatocytes I au stade leptotène. Chez 
deux spécimens du 17 août, à côté d’une majorité de spermato- 



Fig. 3. 

Variations du diamètre des tubes séminifères, chez Vipera berus , 
au cours du cycle annuel. 

En abscisses: temps en mois. 

En ordonnées: diamètre des tubes séminifères, en p.. 

Durée de l’hivernage. 

Période d’accouplement. 

cytes I au stade pachytène, on en observe quelques-uns en diakinèse 
ou à l’anaphase de la première division meiotique. On trouve, de 
plus, de petits groupes de spermatocytes II et d’assez nombreuses 
spermatides des premiers stades. Localement, quelques spermatides 
des tout derniers stades et de rares spermatozoïdes laissent à penser 
que quelques spermatocytes formés en juin ont poursuivi leur 
développement précoce. A la fin d’août et en septembre, la sper¬ 
matogenèse se poursuit lentement. Au début d’octobre, au moment 
de l’entrée en hivernage, les spermatogonies sont peu nombreuses 
et disposées en une rangée parfois discontinue; les spermatocytes I, 
pour la plupart au stade pachytène, sont encore très abondants mais 
es spermatides, presque toutes aux premiers stades, sont beaucoup 
plus nombreuses qu’en août. 
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Chez les Vipères capturées à la fin d’avril, peu de temps après 
les premières sorties, les tubes séminifères sont en pleine spermio- 
genèse; les spermatogonies sont encore plus rares qu’à l’automne, on 
ne trouve aucun spermatocyte mais de très nombreuses spermatides 
de tous les stades, formant les chandeliers classiques, ainsi que des 
spermatozoïdes dans la lumière. Chez un spécimen sacrifié le 4 mai, 
la spermiogenèse est terminée et tous les spermatozoïdes déjà 
éliminés, mais dans la plupart des cas on trouve encore des sperma¬ 
tides des derniers stades jusqu’à la fin de ce mois et, parfois, même 
au début de juin. 

A l’automne, aucun des rares spermatozoïdes récemment formés 
dans les tubes séminifères ne se rencontre dans le canal déférent. 
On commence à en trouver quelques-uns peu après les premières 
sorties et, dès le début de mai, la lumière du canal déférent est 
littéralement bourrée d’une masse dense de spermatozoïdes. A la 
fin de juin, ceux-ci sont déjà moins nombreux; on en trouve encore 
quelques-uns au début de juillet, en cours de dégénérescence 
semble-t-il, puis le canal déférent reste vide jusqu’au printemps 
suivant. 

Ces observations appellent quelques remarques. En premier lieu, 
il est tout à fait évident qu’un accouplement fécond est impossible 
à l’automne, chez Vipera berus en montagne, puisque le canal 
déférent ne contient pas de spermatozoïdes à cette époque. Ensuite, 
il semble bien que la spermatogenèse se poursuive durant l’hiver¬ 
nage; en effet, alors que les spermatocytes I au stade pachytène 
étaient encore nombreux au début d’octobre, ils sont tous trans¬ 
formés en spermatides au moment des premières sorties. 

Dans l’ensemble, le cycle spermatogénétique de Vipera berus en 
montagne est tout à fait semblable à celui que Volsoe a constaté 
chez la même espèce au Danemark. Il est même assez curieux de 
constater que les différences individuelles (ou d’une année à l’autre 
pour les Vipères du Danemark), sont supérieures à celles qui 
séparent ces deux populations, pourtant soumises à des conditions 
écologiques fort différentes. 

Les caractères sexuels secondaires 

La partie préterminale du tube urinifère se différencie en 
« segment sexuel» chez les Squamala mâles (Regaud et Policaro, 
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1903). Alors que, chez les Lézards, ce segment sexuel redevient 
muqueux pendant la période de repos sexuel, Cordier (1928) a 
constaté qu’il restait différencié toute l’année chez les Serpents. 
Cependant, son diamètre subit d’importantes variations et, chez les 
espèces des régions tempérées ( Vipera berus, Volsæe, 1944; Thamno- 
phis sirtalis , Fox, 1952; Vipera aspis , Saint Girons, 1957), il pré¬ 
sente un minimum très net au début de l’été. 



Fig. 4. 

Variations du diamètre du segment sexuel du rein 
et de la hauteur de l’épithélium du canal de l’épididyme, 
chez Vipera berus , au cours du cycle annuel. 

En abscisses: temps en mois. 

En ordonnées: diamètre du segment sexuel du rein et hauteur de l’épithélium 
de l’épididyme, en p. 


Dans la population que nous avons étudiée, le diamètre moyen 
lu segment sexuel est de 84 pi à la fin de juin. Dès le début de juillet 
1 commence à augmenter, pour atteindre 126 p. dans la deuxième 
luinzaine d’août. Il semble diminuer légèrement au moment de 
’entrée en hivernage (108 p.), mais il est déjà de 144 p. à l’époque des 
>remières sorties, atteint un maximum de 170 p. au début de mai et 
edescend à 128 p. à la mi-juin. La période d’involution est donc 
♦articulièrement brève mais, contrairement à ce qui a été observé 
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chez Thamnophis sirtalis et Viper a aspis , il n’y a qu’une saison de 
développement complet de la fin d’avril à la mi-juin. 

Dans l’ensemble, nos observations confirment celles de Volsoe. 
11 semble qu’au Danemark un développement important du segment 
sexuel soit déjà acquis dès le mois de février, sans que nos données 
nous permettent de savoir s’il s’agit là d’une différence avec la 
Suisse. Dans les deux cas, le développement très modéré que l’on 
constate à la fin d’août ou en septembre rend pour le moins impro¬ 
bable un accouplement automnal dont nous savons déjà qu’il ne 
peut être fécond. 

Le canal de l’épididyme représente un autre effecteur de l’hor¬ 
mone mâle. Son diamètre — assez difficile à mesurer, car il est sujet 
à des variations notables chez le même animal — est compris 
entre 250 et 265 p. durant l’hivernage, dépasse 300 \i du début de 
mai à la mi-juin, présente un minimum très net fin juin-début 
juillet (140 à 190 p,), puis un second maximum, un peu moins marqué 
que le précédent, à la fin d’août. La hauteur de l’épithélium du 
canal de l’épididyme, par contre, est remarquablement constante 
d’août à juin (moyenne = 62 ± 3 (x) et diminue très nettement à 
la fin de juin et au début de juillet (31 à 34 p.). 

Nos résultats ne correspondant pas rigoureusement à ceux 
de Volsoe. Le diamètre du canal de l’épididyme et la hauteur de 
son épithélium diminuent plus tard et plus brutalement en Suisse 
qu’au Danemark. Ce phénomène est probablement dû à la date plus 
tardive de la fin de l’hivernage en montagne. 

Les éléments gonadotropes de l’adénohypophyse 

Pendant la brève période de repos sexuel — de la fin de juin 
au début d’août — les cellules gamma ou gonadotropes LH sont de 
petite taille, visiblement involuées et pauvres en un cytoplasme 
très chromophile. Dans le courant du mois d’août, elles grandissent 
beaucoup et se chargent de granulations,, tandis que de petites 
vacuoles sphériques, optiquement vides, apparaissent dans ur 
certain nombre d’entre elles. Au début d’octobre, ce sont de grandf 
éléments prismatiques, rangés en pallissade le long des capillaire 
et fortement chargés de grains de sécrétion; le pourcentage de 
cellules vacuolisées a nettement diminué. Dès le début du moi 
de mai, l’aspect est complètement différent: les «vieilles» cellule 
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sont de nouveau vacuolisées, beaucoup d’entre elles sont légèrement 
dégranulées, quelques-unes ont un noyau picnotique. De très 
nombreux éléments qui recommencent un nouveau cycle sécréteur 
(et n’ont pas encore acquis leur affinité pour les laques d'hémato- 
xyline) sont apparus et semblent déjà fonctionnels. Dans la deu¬ 
xième quinzaine de mai les « vieilles » cellules donnent des signes 
d’involution, tandis que les «jeunes» éléments présentent tous les 
signes morphologiques d’une vive activité excrétrice: nombreuses 
petites vacuoles sphériques et dégranulation partielle. A la fin de 
juin, toutes les «vieilles» cellules ont disparu, les nouveaux élé¬ 
ments ont acquis leur affinité pour les laques d’hématoxyline et 
paraissent au repos. 

En résumé, autant qu’on en puisse juger d’après les critères que 
nous avons choisis, les cellules gonadotropes LH des mâles pré¬ 
sentent deux périodes de libération d’hormones, l’une, de beaucoup 
la plus intense, en mai, l’autre à la fin d’août. Une période d’involu¬ 
tion assez accentuée apparaît à la fin de juin et en juillet, une 
période de mise en charge au début d’août. 

C’est dans la deuxième quinzaine de mai que les cellules beta ou 
gonadotropes FSH, paraissent les moins actives, bien que Ton ne 
puisse certainement pas parler de repos. A ce moment, elles sont de 
taille moyenne ou petite et assez fortement chargées de grains de 
sécrétion; pourtant, bon nombre d'entre elles présentent des 
vacuoles de forme irrégulière et semblent encore pourvues d’une 
activité excrétrice non négligeable. Dans le courant du mois de 
juin les cellules beta augmentent de taille, beaucoup d’entre elles 
sont partiellement dégranulées et pourvues de grandes vacuoles. 
Cet aspect persiste jusqu’au début d’août, puis le pourcentage des 
éléments chargés de granulations augmente légèrement. Toutefois, 
les signes morphologiques d’activité excrétrice restent importants 
jusqu’au mois d’octobre. Nous ignorons l’évolution des cellules 
beta pendant l’hivernage; au début de mai ces éléments sont 
nettement hypertrophiés, turgescents et sphériques, tous presque 
complètement dégranulés et donnent l’impression d’une très grande 
activité excrétrice. Nous avons vu que cette période d’hypertrophie 
durait peu et, un stade de semi-repos est atteint à une date voisine 
du 15 mai. 

Le cycle des cellules gonadotropes FSH est donc caractérisé 
par une activité excrétrice apparemment continue, minimale à 
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la fin de mai, assez intense en juin et juillet, maximale au début 
de mai. 

Il est intéressant de comparer ces observations à celles qui ont 
été faites chez Vipera aspis. En ce qui concerne les cellules gonado¬ 
tropes LH, les variations annuelles sont assez semblables chez les 
deux espèces, avec deux périodes d’activité excrétrice apparentes. 
Toutefois, chez Vipera aspis , la mise en charge des cellules se fait 
dès le mois de juin, alors que, chez Vipera ber as, elle est plus tardive 
et précédée d’une période d’involution. Il faut également remarquer 
qu’au début de l’automne le pourcentage des éléments pourvus 
d’une petite vacuole est nettement plus grand chez Vipera aspis ; 
de plus, certains d’entre eux présentent des signes de dégranulation, 
ce qui n’est pas le cas chez Vipera berus. 

Au contraire, le cycle des cellules gonadotropes FSH est assez 
différent chez les deux espèces et ne présente qu’un point commun: 
l’absence de toute période de repos. Chez Vipera aspis , à la fin de 
février et au début de mars d’une part, de juin et août d’autre part, 
un bon nombre de cellules beta sont partiellement dégranulées et 
pourvues de grandes vacuoles irrégulières. Cet aspect se retouve 
chez Vipera berus en été, mais au printemps les cellules gonadotropes 
FSH présentent les signes morphologiques d’une activité excrétrice 
jamais atteinte chez l’autre espèce et comparables seulement à ceux 
que nous avons observés chez la Vipère à cornes du Sahara, Cerastes 
cerastes (= Aspis cerastes). 

Discussion 

Jusqu’à présent, le cycle spermatogénétique de Vipera berus 
est le seul de son espèce chez les Serpents, puisque, chez les Cou¬ 
leuvres, la spermiogenèse est terminée avant l’entrée en hivernage 
et, chez Vipera aspis, la spermatogenèse tend à être continue. Il est 
infiniment regrettable qu’aucun Crotalidae n’ait été étudié de 
ce point de vue, malgré l’abondance du matériel disponible. Par 
contre, chez les Lézards des pays tempérés, on connaît de nombreux 
cas où l’évolution de la lignée séminale est du même type que chez 
Vipera berus , avec une spermatocytogenèse estivale et une spermio¬ 
genèse vernale. Chez Anguis fragilis (Dalq, 1921; Herlant, 1933), 
on trouve durant l’hiver des spermatocytes I au stade pachytène 
el la spermiogenèse ne commence qu’en avril. Chez la plupart des 
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autres espèces on rencontre à la fois des spermatocytes I et des 
spermatides durant l’hivernage. Ce sont ces dernières qui dominent 
chez Lacerta muralis (Herlaxt, 1933), comme chez Vipera berus. 
Notons également que, dans d’autres régions et notamment en 
Bretagne où l’hivernage commence très tard, le cycle spermato- 
génétique de Lacerta muralis tend à se rapprocher de celui de Vipera 
aspis et que de nombreux spermatozoïdes, apparemment normaux, 
sont déjà formés à la fin de l’automne. 

Comme nous l’avons vu précédemment, l'évolution de la lignée 
séminale chez Vipera berus est très voisine au Danemark et en 
Suisse, bien que la durée de l’hivernage soit respectivement de 
quatre mois et de plus de six mois. Chez Vipera aspis nous avions 
constaté que, si la multiplication des spermatogonies et la formation 
des spermatocytes I reprennent dès le mois de janvier, la spermio- 
genèse abortive d’hiver ne redevient normale qu’après les premières 
sorties et est très retardée chez les animaux gardés en hivernage 
artificiel au printemps. Chez Vipera berus, la formation des sper¬ 
matides et les premières étapes de la spermiogenèse peuvent évi¬ 
demment s’effectuer dans les abris d’hivernage, partie à la fin de 
l’automne, comme Vols0E fa constaté, mais aussi, pour les popula¬ 
tions de Suisse qui sortent très tard, partie au début du printemps. 
(Il faut d'ailleurs noter que, même en août et en septembre, au 
moment où se forment un grand nombre de spermatides, on ne 
rencontre que peu de spermatocytes I en diakinèse ou en anaphase 
et de spermatocytes II; ceci montre que ces stades sont très fugitifs 
et qu’en conséquence le passage des spermatocytes I du stade 
pachytène aux spermatides peut s’effectuer en fort peu de temps. 

Les études expérimentales sont encore trop peu nombreuses pour 
qu’il soit possible de discuter sérieusement de l’influence respective 
des différents facteurs qui conditionnent le cycle spermatogénétique 
3hez les Reptiles. Contentons-nous de noter que l'influence directe 
Iles facteurs exogènes paraît faible et qu’au contraire le rythme, 
irobablement inné, des glandes endocrines, semble jouer un rôle 
léterminant. Reste à savoir quels sont les facteurs physiques 
température, durée ou intensité de la lumière, etc...) qui assurent 
indispensable « remise à jour» annuelle de ces cycles endocriniens. 

Vipera berus ne se différencie guère des autres Serpents de la 
égmn tempérée en ce qui concerne le développement des caractères 
exuels secondaires et ces derniers présentent une seule et brève 
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période d’involution, au début de l’été. Toutefois, à l’automne, leur 
développement reste incomplet, aussi bien en Suisse qu’au Dane¬ 
mark. Si, dans ces deux régions, il n’y a pas d’accouplement 
automnal, il n’en est peut-être pas de même en Allemagne: 
Lenz (1832) signale avoir vu, le 18 décembre, deux mâles en lutte 
rituelle. L’un de nous a fait la même observation au début d’octobre 
en France (Loire Atlantique), à l’extrême limite méridionale de 
l’aire de répartition de Viper a berus. Toutefois, jusqu’à présent, 
aucun accouplement automnal n’a été signalé avec certitude et il 
semble que les affirmations de Schreiber (1912) et de Boulenger 
(1913) soient seulement basées sur l’observation de Lentz. Il serait 
intéressant de savoir si un éventuel accouplement automnal de 
quelques populations méridionales de Viper a berus correspond à une 
évolution plus précoce de la lignée séminale et à un développement 
plus grand des caractères sexuels secondaires. 

Nous avons vu que le diamètre du segment sexuel du rein 
passait de 108 p. lors de l’entrée en hivernage, à 144 p. au moment 
des premières sorties. De même, à la fin d’avril, les cellules gonado¬ 
tropes LH de l’adénohypophyse présentent des signes morpho¬ 
logiques d’activité excrétrice beaucoup plus intense qu’en octobre. 
Si nous ignorons à quelle date exacte se situe cette augmentation de 
l’activité génitale, il semble bien que ce soit pendant le séjour dans 
les abris d’hivernage. Chez Viper a aspis , l’état du segment sexuel 
du rein ne se modifie pas entre l’accouplement d’automne et 
l’accouplement de printemps, mais des signes très nets de reprises 
d’activité des cellules gamma , après un semi-repos hivernal, se 
manifestent dès le mois de janvier. L’étude de la glande adrénale 
(Martoja, Duguy et Saint Girons, 1962) a montré un phéno¬ 
mène du même ordre mais encore plus précoce. 

Nous avons déjà signalé, chez les femelles, que les signes 
histologiques d’activité excrétrice des cellules gonadotropes FSH 
étaient beaucoup plus intense chez Vipera berus que chez Vipera 
aspis , et nous venons de voir qu’il en est de même chez les mâles. 
Cette observation peut être rapprochée des constatations faites à 
propos d’autres glandes endocrines: tant en ce qui concerne la j 
thyroïde (Saint Girons et Duguy, 1962 b) que la glande adrénak 
(Saint Girons et Martoja, 1963), les critères histologiques d’acti 
vité et de repos sonl beaucoup plus nets chez Vipera berus qu< 
chez Vipera aspis. Il peut s’agir d’une différence spécifique, mais i 
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est également très possible que les conditions particulières de la vie 
en montagnes — notamment l’insolation accrue — et l’obligation 
de parcourir un cycle annuel au cours d’une période d’activité 
beaucoup plus brève soient responsables de cet état de chose. 
D’autres études comparatives seront nécessaires avant d’en décider. 


CONCLUSIONS 

Dans les Alpes suisses, à une altitude comprise entre 1000 et 
1800 m, le cycle sexuel des mâles chez Viper a berus est très voisin 
de celui que Volsce a décrit chez la même espèce au Danemark, 
tant en ce qui concerne l’évolution de la lignée séminale que le 
développement des caractères sexuels secondaires et la présence 
d’une seule période d’accouplement. Ceci bien que la durée de la 
période active soit inférieure d’au moins deux mois et demie en 
Suisse. 

Par contre, chez les femelles, le cycle sexuel devient biennal et 
parfois même triennal. La date de l’ovulation reste inchangée 
(fin mai), mais la parturition a lieu un mois plus tard qu'au 
Danemark et, à notre avis, en raison de la durée de l’hivernage les 
femelles sont dans l’impossibilité de reconstituer leurs réserves 
de corps gras et d’effectuer leur vitellogenèse entre le mois de 
septembre et le mois de mai de l’année suivante. 

Comme cela avait déjà été noté à propos de la thyroïde et de 
la glande interrénale (cortico-surrénale des Mammifères), les signes 
histologiques d’activité excrétrice des cellules gonadotropes FSH 
de l’adénohypophyse sont beaucoup plus intense chez Viper a berus 
en montagne au cours de la brève période de vie active, que chez 
Viper a aspis en plaine. 

La comparaison du cycle sexuel chez Vipera berus en Suisse, 
entre 1000 et 1800 m d’altitude, avec le cycle de la même espèce au 
Danemark et celui d’autres Serpents des régions tempérées, tend à 
minimiser l’influence directe des facteurs extrinsèques (sauf en ce 
qui concerne la périodicité de la ponte chez les femelles), au profit 
i un rythme intrinsèque inné (spécifique) des glandes endocrines. 
Mais aucune hypothèse ne peut être avancée en ce qui concerne le 
acteur responsable de la périodicité annuelle de ces cycles endo¬ 
criniens. 
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SUMMARY 

The reproductive cycle of the common adder (Vipera berus) 
was examined in the Swiss Alps and compared with the one described 
by Vols0e (1944) of the same species in Denmark. 

Due to the ecological différences the active period of the Alpine 
populations is shortened by iy 2 to 2 months compared with the 
Danish ones. Nevertheless there exists a surprising synchronisation 
of the main stages in the sexual cycle of the males, and the 
development of the sperm, the histological changes of the cell 
structure and the growth of the secondary sexual organs occur at 
nearly the same monthly rhythm. We therefore believe this process 
to be governed rat lier by some endocrine glands than by climatic 
factors. On the other hand growth of the embryos is distinctly 
related to température. For this reason the sexual cycle of the 
females in the Swiss Alps becomes lengthened, and on the average 
gestation lasts until shortly before the time of hibernation. During 
the cold season development and régénération of the female sexual 
organs is stopped until next spring. A whole summer, occasionally 
two, pass until any further fertilisation is possible. Ovulation 
occurs in these biennial and triennial cycles at the end of May as 
il does in females of a one-year-cycle. The common adder mates 
only once a vear apart from a few exceptions- and pairing time in the 
Swiss Alps is from April to June. whereas the Aspisviper (Vipera 
aspis) is known to hâve a second mating period in autumn. 


ZUSAMMENFASSUNG 

Wir untersuchten den Sexualzyklus der Kreuzotter (Vipère 
berus) in den Schweizer Alpen und zogen Vergleiche mit der Arbei 
von Vols0E (1944), der diese Untersuchung an dânischen Popula 
tionen gemacht bat. 

Trotz der grossen okologischen Unt’erschiede, welche unte 
anderem eine Verkiirzung der Aktivitatsperiode im Alpengebie 
um 1 y, bis 2 Monate gegeniiber den Tieren ans Danemark bewirker 
ist eine überraschende zeitliche Koinzidenz im Ablauf der sexuelle 
Keifevorgange, vor allern beim Mannchen, festzustellen. D 
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Entwicklung der Samenzellen, sowie die damit verbundenen 
Ânderungen im Zellbau und in der makroskopischen Struktur 
der sekundâren Geschlechtsorgane zeigen denselben monatiichen 
Rhythmus, sodass wir annehmen dürfen, dass diese Vorgànge nicht 
m erster Linie von klimatischen Einflüssen abhangig sind, sondern 
auf innersekretorischem Weg gestreuert werden. 

Das Wachstum der Embryos hingegen ist starker temperatur- 
abhângig, und demzufolge besteht eine Retardierung im Sexual- 
zyklus der Weibchen im Alpengebiet gegenüber gewissen Tiefland- 
populationen. Die Trâchtigkeitsdauer ist bei der Kreuzotter in den 
Schweizer Aipen im Mittel ein Monat langer als bei Exemplaren in 
Danemark, und die Jungen werden unmittelbar vor dem Eintritt 
der \\ interruhe geboren. Der Regenerationsprozess der weiblichen 
Geschlechtsorgane wird dadurch bis zum Frühjahr unterbrochen. 
Es vergeht dann ein ganzer Sommer, gelegentlich deren zwei, bis 
eine neue Befruchtung stattfmdet. Der Zeitpunkt der Ovulation 
fallt aber, wie bei den Weibchen mit einjahrigem Zyklus, auf Ende 
Mai. 

Von vereinzelten Ausnahmen abgesehen paart sich die Kreu- 
;otter-im Gegensatz zur Aspisviper (Viperas aspis), von der auch 
m Herbst Ivopulationen beobachtet worden sind- nur einmal im 
lahr. Die Paarungszeit fallt in den Schweizeralpen in die Monate 
April bis Juni. 
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